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SOMMAIRE 
 
 
 
L’organisation sociale est un élément important dans la biologie d’une espèce. Dans le monde 
animal, il existe différents types d’organisation sociale. Certaines espèces affichent un 
comportement solitaire, tandis que d’autres sont grégaires. Lorsque la socialité est favorisée, 
une organisation sociale de type communautaire peut prendre forme, où les liens 
d’associations sont majoritairement entre les individus des mêmes communautés. Ces liens 
peuvent être modulés par des associations préférentielles, par des stratégies comportementales 
ou par un apparentement génétique. Cependant, l’organisation sociale est soumise à des 
changements avec la mortalité, les naissances, l’immigration et l’émigration des individus.  
Ces variables démographiques peuvent altérer les relations sociales et par le fait même 
l’organisation sociale. L’analyse des réseaux sociaux est utilisée pour représenter et analyser 
la structure sociale d’une population. Cette technique permet de quantifier la structure de 
communauté d’un réseau. En utilisant une base de données d’observations obtenues sur 
plusieurs années, mon projet de maitrise explore l’organisation sociale chez les femelles 
chamois (Rupicapra rupicapra) au Parc des Alpes Maritimes, Italie. 
 
 
 
La base de tous les comportements sociaux est l’association. L’interaction dyadique entre 
deux individus est la principale voie pour le transfert de l'information. En utilisant ces 
associations, j’ai reconstruit, sur une base annuelle, la structure sociale des femelles chamois. 
Une fois la structure sociale établie, j’ai discerné les différentes communautés présentes dans 
la population. J’ai ensuite effectué une analyse de stabilité des communautés et déterminé si la 
composition des communautés répondait à un apparentement génétique. 
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Les chamois femelles ont une organisation sociale impliquant des communautés avec de 
multiples liens d’associations à l’intérieur, mais quelque peu dirigés à l’extérieur de ces 
communautés. Les relations sociales d’une femelle chamois sont généralement conservées 
d’une année à l’autre. De plus, ces communautés attestent d’une grande stabilité inter 
annuelle. Peu d’individus changent de communauté d’une année à l’autre. Le changement de 
communauté est associé avec un faible nombre de liens d’associations et également avec des 
groupes de faible taille. Les communautés détectées ne semblent pas être basées sur un 
apparentement génétique.  
 
 
Grâce à l’analyse des réseaux sociaux, mes travaux de maîtrise sont les premiers à quantifier 
statistiquement l’organisation sociale des femelles chamois. Grâce à l’exploration de 
l’organisation sociale de ces femelles chamois, nos résultats apporteront de nouvelles 
informations sur les ongulés alpins et permettront une gestion adéquate des populations. 
 
 
Mots-clés : Réseaux sociaux, organisation sociale, communauté, modularité, préférence 
sociale, apparentement génétique, Rupicapra rupicapra. 
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CHAPITRE 1 :  
INTRODUCTION GÉNÉRALE 
!
 
 
1.1. Structure sociale 
!
!
 
Plusieurs espèces animales forment des groupes de taille variable. Cette grégarité est 
observable chez plusieurs mammifères, tels que les dauphins (Sotalia guianensis) (Cantor et 
al., 2012), les girafes (Giraffa camelopardalis) (Carter et al., 2013), les éléphants de la savane 
(Loxodonta africana) (Archie et al., 2006) et les mouflons d’Amérique (Ovis canadensis) 
(Festa-Bianchet, 1991). Plusieurs hypothèses ont été émises pour expliquer la formation de 
groupes. L’une d’entre elles serait la réduction du risque de prédation par un effet de dilution 
et, également par une augmentation de la capacité de détection des prédateurs (Krause et 
Ruxton, 2002). Un autre avantage serait une meilleure exploitation des ressources, que ce soit 
pour l’accès à un partenaire, pour un effort de chasse de groupe ou détenir de meilleures 
connaissances pour des ressources clés (Krause et Ruxton, 2002, de Silva et al., 2011). 
D’autres avantages sont associés à la vie de groupe, tels que la coopération et le partage des 
coûts reliés à l’élevage des jeunes (Smuts et Smuts 1993). Cependant, certains désavantages 
peuvent découler d’une vie en groupe. Par exemple, elle peut engendrer de la compétition 
directe entre les membres du groupe pour l’accès à une ressource (Whitehead, 2008). La 
proximité entre les individus peut faciliter le transfert des maladies (Silk, 2007), tel que 
démontré chez le diable de Tasmanie (Sarcophilus harrisii) et le buffle africain (Syncerus 
caffer) (Cross et al., 2004; Hamede et al., 2009). Ainsi, comprendre pourquoi les individus 
forment des groupes a interpelé plusieurs écologistes (Whitehouse et Lubin 2005).  
 
 
!
!
&!
 
La socialité implique des individus qui s’associent menant à la formation de groupe (Wey et 
al., 2008). Cependant, il existe différents degrés d’associations menant à la formation de 
différentes structures sociales, définies par l’ensemble des liens dans un groupe. Par exemple, 
chez les espèces solitaires peu de liens sociaux sont dirigés vers d’autres individus. Ce type de 
structure sociale a été décrite chez les lynx (Lynx rufus) (Jane#ka et al., 2006).  À l’opposé, 
chez d’autres espèces telles que les lions de mer des Galapagos (Zalophus wollebaeki) la 
socialité est favorisée(Wolf et al., 2007). Un autre facteur modulant la vie en groupe est relié à 
l’évitement de consanguinité. Chez certaines espèces, les individus de sexe différent restent 
dans le même groupe toute leur vie, laissant de fortes chances pour un accouplement entre 
individus apparentés (Ekman et al., 2004). Ces évitements d’accouplement entre individus 
apparentés ont pour effet de moduler l’organisation sociale (Clutton-Brock, 1988). Pour éviter 
la consanguinité, certaines espèces ont développé des mécanismes de dispersion. Un d’entre 
eux est la dispersion à la natalité où l’individu ne réside pas dans son endroit de naissance 
(Greenwood, 1980). Un autre mécanisme serait relié à un biais de dispersion des sexes : alors 
qu’un sexe réside au même endroit, l’autre se disperserait, créant ainsi une séparation spatiale 
entre ces derniers (Greenwood, 1980). Un aspect important de la structure sociale est la 
fréquence des associations menant aux relations entre individus (Hinde, 1976). Au sein d’une 
population, les individus peuvent former des groupes de façon aléatoire lorsqu’ils se 
rencontrent, car ils cherchent tous la même ressource, ou ils pourraient choisir des partenaires 
de groupe de façon non aléatoire, avec des associations préférentielles (Whitehead, 2008). La 
base de tous les comportements sociaux est l’association. À son plus simple, l’association 
sociale implique deux individus (Hinde, 1976). Nous parlons alors de dyade. L’interaction 
dyadique est la principale voie pour le transfert de l'information entre les individus. Ces 
associations sociales mènent à une structure sociale du groupe. Hinde (1976) a établi que les 
associations sont à la base de la structure sociale d’un groupe. Lorsque deux individus 
s’associent de manière répétée dans le temps, nous parlons alors de relation sociale (Figure 1). 
Ceci permet le développement de relations de coopération (Wey et al., 2008), établir une 
hiérarchie de dominance ou établir la transmission culturelle dans l’utilisation d’outils pour 
!
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accéder à des ressources (Galef et Laland, 2005). Analyser ces relations à travers le temps 
permet de comprendre la structure ainsi que les dynamiques des groupes (Wootton, 2015). En 
quantifiant les interactions entre les individus, on peut comprendre les relations sociales qui en 
découlent et de ce fait expliquer la structure sociale (Hinde, 1976; Wey et al., 2008). 
 
 
 
 
Figure 1.1: Résumé du cadre conceptuel de Hinde (1976) décrivant la structure sociale. 
 
 
 
Tel que mentionné ci-haut, bien qu’il existe de multiples agencements sociaux à travers les 
espèces, beaucoup d’organisations sociales ne sont pas aléatoires, car les individus montrent 
des associations préférentielles. Si l’agencement de la structure sociale répond à un 
apparentement génétique (Nituch et al., 2008), les individus apparentés seront davantage en 
proximité. Ces associations basées sur l’apparentement génétique ont été montrées par Nituch 
et al. (2008) chez les moutons de Soay (Ovis aries) femelle, où un coefficient d’apparentement 
élevé est corrélé avec une faible distance entre deux individus. Holekamp et al. (2011) ont 
montré que chez une population de hyène (Crocuta crocuta), l’association sociale sera forte 
lorsque l’apparentement génétique au sein d’une dyade est élevé, par exemple lorsqu’il s’agit 
d’une mère et de son jeune.  
!
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Cependant, l’association diminue rapidement lorsque le coefficient d’apparentement diminue, 
comme lorsqu’il s’agit de fratrie ou d’un immigrant. L’association préférentielle entre certains 
individus peut avoir des répercussions sur leur aptitude phénotypique (Cameron et al., 2009; 
Carter et al., 2009; Silk et al., 2010). Carter et al. (2009) indiquent qu’il existe un avantage 
énergétique de s’associer avec certains individus et d’en éviter d’autres. Lors d’une 
association avec un individu avec qui ils s’associent à l’habitude, l‘efficacité d’alimentation 
augmente, car les individus passent moins de temps en vigilance anti-prédateur.  
 
 
 
Lorsque la socialité est favorisée via des associations répétées entre deux individus, la 
structure des liens sociaux peut promouvoir l’apparition de communautés distinctes (Silk, 
2007). Une communauté est un groupe d’individus qui s’associent davantage entre eux 
qu’avec le reste de la population. Ce genre d’organisation sociale est observée chez plusieurs 
espèces herbivores telles que les girafes, les chèvres domestiques et les moutons de Soay 
(Carter et al., 2013; Nituch et al., 2008; Shi et al., 2005). L’agencement des communautés est 
variable. Il peut être séparé spatialement (Wolf et al., 2007) ou démontrer du chevauchement 
spatial (Carter et al., 2013). Lorsque l’agencement est séparé, les liens entre les individus 
deviennent quasi-exclusifs (Schülke et al., 2013). De ce fait, aucun des liens d’association 
n’est dirigé à l’extérieur de la communauté; la communauté est alors facilement discernable. À 
l’opposé, lorsque les communautés se chevauchent spatialement, les associations sociales 
peuvent lier une communauté à une autre. Ce type d’agencement en communautés plus ou 
moins rigide indique que certains facteurs tels que l’agrégation des individus causée par les 
changements saisonniers des ressources alimentaires, la variation du nombre de partenaires 
sexuels ou simplement des préférences personnelles (Carter et al., 2013), pourraient être la 
cause de cette préférence sociale. Plusieurs hypothèses sont émises pour expliquer ce type 
d’organisation. Les individus peuvent s’associer en communauté par le biais d’une ou de 
plusieurs caractéristiques les reliant (Mann et al., 2012). Les communautés offrent des 
avantages pour l’accès à des ressources comme la chasse chez les carnivores sociaux 
!
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(Macdonald, 1983), la coopération pour l’élevage des jeunes tel que noté chez plusieurs 
espèces d’oiseaux (Hatchwell, 2009) et chez des petits mammifères (Williams et al., 2013) , ce 
qui promeut la défense contre les prédateurs tels que mentionnés chez plusieurs mammifères 
(Silk, 2007). Des stratégies comportementales liant deux individus pourraient renforcer leur 
association sociale : par exemple des différences en budgets temporels selon la taille, âge et 
sexe pourraient favoriser des individus qui s’associent avec des individus semblables 
(Ruckstuhl, 1998). Par exemple, chez les dauphins (Tursiops truncatus), les individus d’une 
même communauté peuvent échanger de l’information pour maximiser et faciliter l’accès à 
des ressources, ce qui favorise la coopération (Daura-Jorge et al., 2012). Les communautés 
pratiquant davantage la coopération par échange d’information auront un accès plus facile aux 
ressources. Il est également reconnu que les associations plus fortes et stables sont bénéfiques 
pour l’aptitude phénotypique d’un individu (Cameron et al. 2009; Silk et al. 2010). Il est donc 
important de pouvoir détecter des communautés au sein d’une structure sociale, car cela nous 
permet d’identifier les groupements sociaux distincts qui pourraient aussi influencer la 
démographie d’une population. De ce fait, nous pouvons ainsi comprendre et exploiter 
davantage l’organisation sociale d’une population (Girvan et Newman, 2002) dans le but de 
prévenir des épidémies de maladies (Cross et al., 2004; Hamede et al., 2009) ou établir des 
programmes de gestion de la faune qui évitent de surexploiter certains groupes sociaux 
(Williams et Lusseau, 2006). L’information sur la structure sociale permet d’améliorer nos 
connaissances sur les patrons d'association et d'interaction et sur leurs effets sur la structure 
des populations. Cela nous permet de comprendre l'évolution de l’organisation sociale, 
incluant les facteurs qui pourraient déterminer le choix d’un partenaire sexuel, le 
développement et le maintien de liens de coopération et des comportements anti-prédateurs 
(Croft et al., 2008). 
 
 
Bien que la majorité des exemples présentés ci-haut montrent une organisation sociale, 
certaines espèces grégaires ne présentent pas d’association préférentielle menant à une telle 
organisation.  
!
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De ce fait, la grégarité serait une adaptation pour diminuer la prédation (Hunter et Skinner 
1998). Dans certains cas, l’organisation sociale n’implique pas nécessairement des 
associations préférentielles, car le choix de partenaires sociaux n’affecterait pas les coûts et 
bénéfices de la formation de groupes.  Chez le mouflon d’Amérique, une espèce grégaire, 
Festa-Bianchet (1991) indique que les jeunes individus n’ont aucune association préférentielle 
et s’associent aléatoirement avec les autres individus de la population. Cette observation est 
également rapportée chez un autre herbivore grégaire, le kangourou gris de l’est (Macropus 
giganteus), qui ne semble pas former d’association préférentielle (King et al., 2015). 
 
1.2. Stabilité temporelle 
 
 
 
La structure sociale d’une population peut être modulée par des changements démographiques 
tels que la natalité, la mortalité, l’immigration, l’émigration et ainsi que des perturbations 
d’origine naturelle ou anthropique qui affectent la composition d’une population. Ces 
changements peuvent avoir des conséquences importantes sur la structure sociale, car la perte 
ou l’arrivée d’un individu dans une population conduit à la reconfiguration des liens 
d’associations des autres membres de la population (Carter et al., 2009). Des travaux sur les 
éléphants africains (Loxodonta africana) montrent que le retrait d’un individu d’âge mûr a des 
conséquences sur la structure de la population (McComb et al., 2001). Les individus plus âgés 
ont plus d’expériences et par le fait, détiennent davantage de connaissances sociales et 
également des connaissances sur la distribution des ressources primaire (Archie et al., 2006). 
De plus, une mortalité peut perturber les relations affiliatives, et ce à des niveaux différents 
selon le rôle social de l’individu qui meurt (McComb et al., 2001). Un débalancement dans la 
distribution démographique peut engendrer des agressions pour déterminer de nouvelles 
relations de dominance et l’intégration d’un nouvel individu devrait affecter les liens 
d’association entre les individus déjà dans la population.  
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La structure sociale est dynamique et les interactions sociales varient à travers le temps et 
l’espace (Aureli et al., 2008). Au cours du temps, les groupes peuvent fusionner ou se 
dissocier. Cette dynamique s’appelle la fusion-fission, et a été décrite pour diverses espèces 
(Archie et al., 2006; Holekamp et al., 2012; Vander Wal et al., 2015; Wey et al., 2008). La 
fission-fusion est un processus qui évolue au fur et à mesure qu’un individu se déplace dans 
son environnement (Lehmann et Boesch 2004; Ramos-Fernández et al. 2009). Un individu 
peut modifier la durée et la force de ses liens sociaux, menant à une structure sociale 
complexe. L’éléphant asiatique (Elephas maximus) est un exemple d’espèce avec une 
dynamique sociale de type fission-fusion. Lors de saisons sèches, les ressources sont moins 
abondantes et plus difficiles à trouver, les individus s’associent à travers des liens temporaires. 
L’hypothèse émise par de Silva et al. (2011) est que l’agrégation temporaire des individus 
serait plus avantageuse pour protéger le peu de ressources disponible. À l’opposé, lors de la 
saison humide, les ressources sont abondantes; la compétition est plus faible, menant à des 
liens sociaux moins forts entre les individus (de Silva et al., 2011). Le changement des 
associations sociales peut également avoir des répercussions négatives. La dynamique de 
fission-fusion amène les individus d’une population à entrer en contact les uns avec les autres. 
Une susceptibilité accrue aux maladies est parfois considérée comme un coût à la socialité de 
type fission-fusion (Alcock, 1998). Par exemple chez le buffle africain (Syncerus caffer), un 
changement dans les liens d’associations en réponse à des conditions saisonnières 
inhabituelles a augmenté la transmission de la tuberculose bovine (Cross et al. 2004).  
 
Pour analyser une structure sociale dynamique d’une population, il faut des 
informations détaillées sur les interactions entre les individus sur une longue période de temps. 
Par le fait même, il est possible d’observer les patrons d’interactions temporelles (Whitehead 
1997). Très peu d’études ont analysé les dynamiques temporelles des organisations sociales 
(Pinter-Wollman et al., 2014), car cela nécessite des bases de données qui tiennent compte de 
l’évolution des relations à travers une période de temps ainsi que des changements 
démographiques dans la population (Pinter-Wollman et al., 2014). Jusqu’à maintenant, les 
principales recherches sur les dynamiques temporelles de la structure sociale ont porté sur les 
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cétacés et les primates. Ramos-Fernández et al. (2009) expliquent que, chez les singes-
araignées (Ateles geoffroyi), la structure sociale change en fonction de la disponibilité des 
ressources et non en fonction des relations existantes entre les individus : lorsqu’il y a 
abondance de nourriture, l’association entre individus est aléatoire. Cependant, lorsque les 
ressources deviennent plus rares, les individus se regroupent de façon passive tout en 
conservant des associations aléatoires. À la suite de plusieurs années d’observations et 
d’analyses, seulement quelques dyades ont démontré une association préférentielle. Ramos-
Fernández et al. (2009) suggèrent, grâce à des observations répétées dans le temps, que les 
singes-araignées n’ont pas d’association préférentielle en termes de choix de partenaire. De 
plus, ils ont quantifié la position sociale de certaines femelles, suite à leur immigration. Au 
sein d’un groupe établi, une immigrante est davantage tolérée par les mâles que par les 
femelles résidentes. Les femelles immigrantes sont moins acceptées par les femelles, car les 
femelles résidentes font preuve d’une plus grande sélectivité d’association que les mâles. De 
plus, des observations répétées sur une population permettent d’expliquer la dynamique de la 
population. De 1997 à 2004, Ramos-Fernández et al. (2009) ont noté une augmentation de la 
taille de groupe. Cet effet est attribuable à une période de récupération qui fait suite à une 
destruction de l’habitat du singe-araignée due aux feux de forêt.  
 
 
 
La dynamique de fission-fusion peut être complexe. Chez le dauphin de Guyane (Sotalia 
guianensis), Cantor et al. (2012) montrent que le processus d’émigration/immigration affecte 
la structure sociale de la population. L’entrée ou la sortie d’un individu dans un système social 
de type fission-fusion peut diminuer la stabilité de la population par la dissociation d’un 
groupe (Baird et Whitehead 2000) ou augmenter la taille de groupe, ce qui peut aussi 
augmenter la compétition (Lehmann et Boesch 2004). En tenant compte de ces effets, 
l’émergence d’une organisation sociale pourrait s’expliquer simplement par les opportunités 
temporelles d’association entre les individus (Lusseau et al., 2006). Cependant, les 
opportunités d’association sont dépendantes de plusieurs facteurs relevant de la dynamique de 
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population. Si le taux de survie est faible, les opportunités d’associations seront faibles : des 
individus doivent survivre pour s’associer. Dans le cas opposé, un taux de survie élevé fait 
augmenter la densité de population et ainsi engendrer de la dispersion (Gillis et Krebs 2000). 
Pour maintenir des opportunités d’association entre individus apparentés, il faut qu’un certain 
nombre d’individus soient philopatriques (Burton et Krebs 2003). Comprendre les 
changements de structure sociale à travers le temps est essentiel pour déterminer comment les 
relations sociales se développent et comment elles peuvent affecter l’organisation sociale 
d’une population ou des communautés au sein de cette population (Pinter-Wollman et al. 
2014; Hinde, 1976).  
 
 
 
L’étude des dynamiques temporelles met en valeur des aspects importants de l’organisation de 
la structure sociale. Un de ces aspects est la stabilité, qui se définit par l’appartenance d’un 
individu à une communauté à travers le temps (Pinter-Wollman et al., 2014). Cette 
appartenance est possible en raison des associations persistantes avec le ou les mêmes 
individus. La stabilité a été étudiée chez divers taxa (Pinter-Wollman et al., 2014), car elle 
peut conférer des avantages aux individus. Chez les babouins chacma (Papio hamadryas 
ursinus), les femelles qui ont des liens d’association répétés et stables ont une plus grande 
longévité que celles qui forment des associations faibles et éphémères (Silk et al., 2010). Ceci 
s’explique par le fait que la qualité des  relations sociales influence leurs capacités à faire face 
à des évènements stressants (Engh et al., 2006). 
 
 
 
La stabilité des associations peut également améliorer le succès reproducteur. Cameron et al. 
(2009) ont montré que chez les chevaux sauvages, la stabilité des associations augmente le 
succès reproducteur des femelles. Par des associations stables, la socialité des femelles 
diminuerait l’agression provenant des mâles, documentée chez plusieurs mammifères (Réale 
!
!
%.!
et al., 1996; Galimberti et al., 2000; Nefdt 1995). Des associations stables et l’évitement de 
certains individus peuvent également engendrer un bénéfice. Par exemple, chez le kangourou 
gris de l’est, des bénéfices énergétiques individuels sont notables lorsque certaines femelles 
s’associent de façon stable avec certaines, et évitent de s’associer avec d’autres (Carter et al., 
2009).  
 
I.3. Association et apparentement génétique  
 
 
 
Quand deux individus montrent une préférence d’association, il est difficile de déterminer si 
cette dernière est influencée par une attirance sociale, un chevauchement de territoire, l’attrait 
d’une ressource ou par un apparentement génétique (Carter et al., 2013; Daura-Jorge et al., 
2012; Nituch et al., 2008). Sachant que bon nombre de mammifères femelles sont 
philopatriques (Greenwood, 1980), ceci augmente les chances que leurs associations sociales 
soient avec une congénère (Möller et al., 2006). Pour qu’il y ait une chance d’association entre 
individus apparentés de même sexe, il faut que les liens sociaux entre ces derniers soient forts, 
évitant ainsi l’émigration et augmentant la probabilité de survie (Gillis et Krebs 2000). 
Cependant, l’apparentement doit être évité lors du choix de partenaire. Certaines espèces ont 
recours à diverses techniques évitant ainsi la consanguinité au sein d’un groupe (Greenwood, 
1980). Hamilton (1964) suggère que les individus s’associant socialement sur une base 
d’apparentement génétique doivent tirer plus de bénéfices que de coûts de leur choix de 
partenaires sociaux. La durabilité et la force de ces associations amènent plusieurs bénéfices. 
Chez les primates, Silk (2002) a montré, à l’aide de plusieurs exemples, qu’une proximité 
sociale influencée par un apparentement génétique fort augmente la coopération entre les 
individus. Premièrement, cette coopération entre les femelles peut réduire les agressions 
provenant des mâles (Smuts et Smuts 1993; Cameron et al. 2009). Cette association avec des 
femelles apparentées leur accorde un succès reproducteur plus élevé (Möller et al., 2006; Silk 
et al., 2010). Deuxièmement, cette coopération peut également promouvoir le transfert de 
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l’information. Chez les rhinolophes (Rhinolophus ferrumequinum), le transfert de 
l’information permet aux femelles de localiser et d’exploiter une ressource commune en 
évitant toute compétition (Rossiter et al., 2002). Troisièmement, les associations basées sur 
l’apparentement génétique peuvent changer la structure sociale. Ces associations peuvent 
influencer la structure sociale spatiale (Nituch et al., 2008) et également les relations 
dyadiques pouvant ainsi altérer la structure sociale à travers le temps (Carter et al., 2013). 
Comme décrit précédemment, chez plusieurs espèces l’apparentement génétique est un aspect 
important dans l’organisation de la structure sociale (Archie et al., 2006; Cameron et al., 2009; 
Carter et al., 2013; Möller et al., 2006; Silk et al., 2010). Cependant, chez certaines espèces, 
l’apparentement génétique n’est pas la seule cause responsable de l’organisation sociale. Par 
exemple, une absence de structure génétique chez les femelles phoques (Phoca vitulina) 
allaitantes (Schaeff et al., 1999), chez le lièvre d’Amérique (Lepus americanus) (Burton et 
Krebs 2003), chez le mouflon d’Amérique (Festa-Bianchet, 1991) et chez une population de 
raton laveur (Procyon lotor) (Hirsch et al., 2013) n’empêche pas la formation d’une structure 
sociale. Les travaux de Hirsch et al. (2013) indiquent que l’apparentement génétique n’a 
aucun effet sur la structure sociale des ratons, malgré des associations sociales fortes entre 
individus. Ces associations sont influencées par d’autres facteurs. Selon l’auteur, le choix de 
partenaire répond à un choix préférentiel outre que génétique (Hirsch et al., 2013). Des 
facteurs omis de l’étude, tels que l’abondance et la qualité des ressources, l’agressivité des 
interactions et également les associations lors de quête de nourriture, pourraient expliquer la 
structure sociale décrite.  
 
1.4. Les réseaux sociaux 
 
 
 
L’organisation sociale d’une population peut être quantifiée grâce à la technique analytique 
des réseaux sociaux, qui résume les associations entre individus. Les associations entre 
individus sont interprétées sous forme matricielle où l’indice d’association dans chacune des 
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cellules représente la relation entre deux individus (Croft et al., 2008). De ce fait, il est 
possible d’effectuer des analyses quantitatives et une représentation visuelle de l’organisation 
sociale (Croft et al., 2008; Krause et al., 2007), où un individu est représenté par un nœud et 
l’association entre deux individus est représentée par un lien (Croft et al., 2008). L’analyse des 
réseaux sociaux peut déterminer quantitativement si les associations entre individus sont 
aléatoires ou non (Whitehead, 2008). Ces analyses quantitatives peuvent s’effectuer à 
différentes échelles au niveau du groupe, des communautés et de l’individu (Wey et al., 2008). 
Les mesures à l’échelle du groupe permettent une vision globale d’agencement des individus 
dans le réseau. Les mesures intermédiaires indiquent la formation de sous-groupes ou de 
communautés à l’intérieur même d’un réseau. Les mesures individuelles estiment la position 
spécifique d’un individu dans un réseau ainsi que l’effet potentiel que ce dernier aura sur le 
transfert et l’acquisition de l’information (Krause et al., 2007; Passmore, 2011; Wey et al., 
2008). 
 
 
 
1.5. Application des réseaux sociaux 
 
 
L’approche analytique par réseaux sociaux est utilisée dans divers domaines tels que la 
sociologie, l’anthropologie, la biologie, l’économie, la communication et la psychologie 
sociale (Passmore, 2011). Dans le domaine biologique, cette technique est employée par les 
microbiologistes. L’analyse de réseaux a permis de comprendre et d’illustrer les liens entre la 
régulation des gènes et divers processus métaboliques (Karlebach et Shamir, 2008). Cette 
technique est également employée en comportement animal pour comprendre comment 
l’information est transmise au sein d’un groupe. Ces informations permettent d’illustrer la 
force d’association au sein d’un groupe (Archie et al., 2006; Daura-Jorge et al., 2012). Au 
niveau de la gestion des populations, cet outil a permis de comprendre la dynamique 
temporelle d’un groupe tout en identifiant les individus ayant un rôle de messager entre les 
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sous-groupes (Williams et Lusseau 2006). Sans ces derniers, l’information provenant d’un 
sous-groupe ne serait pas en mesure de parvenir à un autre. Cette perte d’information peut 
mener à la perte de contact ou à l’extinction d’un sous-groupe (Lusseau 2003; Williams et 
Lusseau 2006). Finalement, l’approche analytique par réseaux sociaux permet de faire le lien 
entre divers domaines de la science. En 2006, une épidémie de tuberculose s’est manifestée 
dans une communauté en Colombie-Britannique, Canada. Tout en faisant le lien entre la 
génomique, la sociologie et l’épidémiologie, Gardy et al. (2011) ont été en mesure de trouver, 
d’isoler et de contrôler le foyer de cette épidémie.  
 
 
 
Les réseaux sociaux permettent donc d’étudier l’organisation sociale d’une population en 
tenant compte de la manière dont les individus s’associent au sein d’une population. De plus, 
l’approche par réseaux sociaux permet de caractériser l’importance d’un individu dans le 
réseau et d’identifier la présence de sous-groupes/communautés dans la population. 
 
1.6. Analyse des réseaux sociaux 
 
 
 
L’analyse des réseaux sociaux suppose que si deux individus sont en proximité, il y a une 
association sociale entre eux (Franks et al., 2009). En raison de contraintes logistiques telles 
que le temps et l'effort d'échantillonnage, il est souvent difficile de suivre tous les animaux de 
la population. Pour surmonter cet obstacle, nous avons utilisé le ‘Gambit of the Group’ (GoG) 
(Whitehead, 2008) qui suppose que tous les individus observés dans un groupe sont 
potentiellement associés avec les autres individus du groupe (Franks et al., 2009), résultant en 
une série d’associations dyadiques. Cette supposition est raisonnable pour les grands 
herbivores et a été acceptée et utilisée dans divers articles (Best et al., 2013; Godde et al., 
2015; Vander Wal et al., 2015). Plusieurs indices permettent de transformer les données de 
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composition de groupe en indice d’association pour chaque dyade. L’‘Half Weight Index’ 
(HWI) est un des indices les plus utilisés dans l’analyse de réseaux sociaux (Cantor et al., 
2012; Carter et al., 2013; Godde, 2011; Lusseau, 2003; Lusseau et al., 2006).  
 
Cet indice se décrit par : 
 !"#!" ! ! !!! !! ! !!!  
 
où ‘x’ représente le nombre de fois où deux individus (a et b) sont observés en même temps, 
«ya» est le nombre de fois que l’individu "a" est observé et «yb» est le nombre de fois que 
l’individu "b" est observé (Carter et al., 2013; Godde et al. 2013; Lusseau 2003; Whitehead 
2008). Cet indice évalue la proportion de temps que deux individus sont observés ensemble et 
il varie de 0 à 1. Lorsque les individus ne sont jamais observés ensemble, l’indice 
d’association est de 0 et lorsque les individus sont toujours ensemble, l’indice est de 1.  
 
L’un des objectifs de ma maîtrise consiste à détecter la présence de communautés au sein 
d’une population d’ongulé alpin. Pour ce faire, j’utilise un algorithme mathématique 
applicable aux réseaux sociaux. La détection de communautés dans les réseaux est étroitement 
liée aux idées de partitionnement dans le domaine de l'informatique et à la classification 
hiérarchique en sociologie (Newman, 2004). Pour répondre à mes objectifs de recherche, j’ai 
utilisé une approche qui fait appel à l'analyse de réseau social combinée avec des techniques 
de regroupement, connues sous le nom de regroupement hiérarchique. Le regroupement 
hiérarchique vise à découvrir les divisions naturelles des réseaux sociaux en se basant sur 
différentes données métriques telles que la similarité d’association entre deux nœuds. Pour 
partitionner une population en communautés de façon hiérarchique, il existe deux méthodes: 
par agglomération ou par division. La méthode par agglomération (Figure 1.2) consiste à 
démarrer l’analyse avec la dyade montrant le plus haut niveau d’association et à ajouter les 
autres dyades une à une basé sur leur indice de similarité des nœuds (Newman et Girvan 
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2004). La similarité s’explique par le nombre de liens que détient un nœud. Si des nœuds ont 
le même nombre de liens, leur indice de similarité sera la même. Cependant, lors de la 
reconstruction du réseau par agglomération, les nœuds ayant une forte similarité seront 
rapidement liés, négligeant ainsi les nœuds périphériques. Cet effet crée souvent des structures 
de communautés ne représentant pas la réalité observée (Newman et Girvan 2004).  
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Figure 1.2 : La technique par agglomération permet de détecter les communautés basées sur 
les nœuds les plus centraux, représentés par des triangles, qui ont tendance à avoir une plus 
grande similarité (ex. le nombre liens que détient un nœud). Ils seront alors plus rapidement 
regroupés dans une communauté (bleu ou rouge) par le processus d’agglomération. De ce fait, 
cette technique délaisse les nœuds périphériques, représentés par des cercles, qui 
contrairement aux plus centraux, ont moins de similarités. Comme illustré ci-haut, les nœuds 
appartenant à une seule communauté sont parfois reliés par quelques liens d’associations. 
Cependant, lors de formation de communauté, la technique par agglomération peut les placer 
quelques fois dans la mauvaise communauté (regroupement de communautés représenté en 
pointillés). Tel qu’illustré ci-haut, pour le même réseau, différentes communautés sont 
possibles.  
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La méthode par division consiste à trouver la paire de nœuds ayant la plus faible similarité et 
d’en retirer le lien d’association. En effectuant cette manipulation à répétition, on divise le 
réseau en de plus petits groupes, jusqu’à ce qu’il n’y ait plus d’associations entre les nœuds. 
De cette façon, il est possible de détecter les liens d’association qui sont le plus intermédiaire 
entre les nœuds. Ces liens intermédiaires sont responsables de l’association de plusieurs autres 
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paires de nœuds (Newman et Girvan 2004). J’ai décidé d’utiliser l’algorithme de Girvan-
Newman (Girvan et Newman, 2002), car il utilise une technique de division et non 
d’agglomération. L’algorithme de Girvan-Newman nous permet de détecter s’il y a présence 
de communautés dans la population et de plus, nous indique la force d’association au sein de 
la communauté.  
 
 
 
Cet algorithme fonctionne en deux étapes. Premièrement, il est basé sur l’intermédiarité des 
nœuds (Freeman 1977), qui quantifie la fréquence à laquelle un nœud est situé dans le plus 
court chemin entre les autres nœuds du réseau (Figure 3).  
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Figure 1.3. Calcul de l’intermédiarité des nœuds selon la méthode de Freeman (1977). Dans ce 
réseau, l’individu ‘A’ est présent dans tous les liens (5 possibles) unissant les paires de 
noeuds. Il existe 6 individus autres qu’‘A’ donc : 6 * 5/2 = 15 façons de lier n’importe quels 
des 6 aux autres 5. La valeur d’intermédiarité de ‘A’ est de 15 et il est de 0 pour les 6 autres. 
 
 
 
Au lieu d'appliquer les mesures sur les nœuds du réseau, les mesures sont appliquées aux liens. 
L’intermédiarité des liens est alors décrite comme l'ensemble des chemins les plus courts 
passant par deux nœuds. Lorsqu’il y a plus d’information véhiculée par un lien, ce dernier 
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affichera automatiquement un haut degré d’intermédiarité (Lusseau et al., 2006). Dans le but 
de subdiviser la population en communautés distinctes, le lien intermédiaire affichant le plus 
haut degré d’intermédiarité est retiré. L’intermédiarité des liens est de nouveau calculée et le 
même processus est répété jusqu’à ce qu’il n’existe plus aucun lien entre les nœuds.  
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Figure 1.4. La méthode par division consiste à trouver le lien d’association intermédiaire le 
plus élevé et de le retirer. En effectuant cette manipulation à répétition, on divise le réseau en 
de plus petits groupes. Exemple de retrait de liens d’intermédiarité dans le but de diviser le 
réseau social. Utilisant le même calcul d’intermédiarité de Freeman, ce dernier est appliqué 
aux liens unissant les nœuds. La figure (a) représente un exemple de calcul d’intermédiarité 
des liens d’associations dans un réseau fictif. La valeur d’intermédiarité la plus élevée, soit 
celui reliant les individus 7-8, doit être retirée pour fractionner la population en communautés. 
(b) : Une fois le lien d’intermédiarité le plus élevé retiré, les mesures d’intermédiarité sont 
recalculées pour chacun des liens restants. Ces étapes sont répétées jusqu’à ce qu’il ne reste 
plus de liens d’associations. 
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En second lieu, pour chaque lien d’intermédiarité retiré, la modularité de division (Q) est 
calculée. Celle-ci permet de sélectionner la meilleure division de la population en 
communautés  (Fortunato, 2010; Newman, 2006). L’indice de modularité varie de 0 à 1. Une 
valeur de 1 indique que le réseau est fortement divisé en communautés. Les liens au sein de 
chaque communauté seront plus forts que les liens entre les communautés (Williams et 
Lusseau 2006). Une valeur de Q=0 indique que la structure de la communauté n’est pas 
différente d'une structure aléatoire. Cela indique une absence de communautés. Des valeurs 
supérieures à 0 indiquent une possible présence de communautés (Newman, 2006). Lorsque le 
Q approche une valeur de 0,3, nous pouvons affirmer qu'il existe des communautés distinctes. 
Pour Q=0,7, nous pouvons affirmer que la distinction des communautés est forte (Newman et 
Girvan, 2004).  
 
1.7 Les femelles chamois des Alpes 
 
 
 
Le chamois (Rupicapra spp.) est un bovidé alpin de la sous-famille des caprinés. Il 
colonise la majeure partie des montagnes du sud de l’Europe. Il existe environ une dizaine de 
sous-espèces de chamois (Pérez et al., 2002). Le chamois a un dimorphisme sexuel 
relativement faible. Les femelles atteignent une masse corporelle qui plafonne aux environs de 
3 ans. À partir de cet âge, elles se reproduisent une fois par année de façon saisonnière (Loison 
et al., 1994). Les femelles produisent un jeune par année. La gestation a lieu durant l’hiver et 
l’allaitement se prolonge du printemps à l’automne suivant (Crampe et al., 2006). Selon 
Loison et al. (1999) la survie des jeunes est améliorée par le fait que les femelles forment des 
groupes philopatriques. Bref, les chamois reviendraient année après année au même endroit et 
cette utilisation dite traditionnelle de l’espace est acquise à un bas âge. La philopatrie des 
femelles pourrait ainsi mener à une structure matriarcale (Loison et al., 1999 ; Crampe et al., 
2006). De plus, il a été reporté à plusieurs reprises que les femelles chamois forment des sous-
groupes distincts. Chez R. pyrenaica, cette organisation mène à des unités spatiales bien 
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définies qui persistent tout au long de l’été et semblent perdurer durant l’hiver (Crampe et al., 
2006). 
 
L’organisation de la structure sociale des femelles chamois du genre Rupicapra 
rupicapra n’a pas été étudiée. Ce modèle d’étude pourrait nous fournir des informations sur la 
structure sociale. En plus d’afficher une comportement de philopatrie, les chamois femelles 
affichent un taux de survie ainsi qu’une longévité très élevée (Loison et al., 1994). De ce fait, 
il est possible qu’une structure sociale affichant des liens préférentiels soit présente.  
 
1.8. Objectifs du projet de recherche 
 
 
 
L’objectif général de mes recherches est de caractériser l’organisation sociale chez les 
femelles chamois (Rupicapra rupicapra) dans la vallée du Valasco, située dans le Parc Naturel 
des Alpes Maritimes, Italie. Mon travail est subdivisé sous trois objectifs spécifiques. Pour ce 
faire, j’ai analysé les associations sociales de cet ongulé alpin sur cinq ans (2010-2014). Mon 
premier objectif de recherche est de déterminer si les femelles sont organisées en 
communautés. En deuxième lieu, il s’agit de quantifier la stabilité sociale des communautés en 
analysant la stabilité des relations dyadiques et de la communauté. De plus, je déterminerai les 
facteurs responsables de la variabilité temporelle en stabilité à l’intérieur d’une communauté. 
Des travaux de stabilité temporelle ont été effectués sur d’autres ongulés (Cross et al., 2004; 
de Silva et al., 2011). Il sera intéressant de comparer les résultats obtenus avec la littérature 
afin de savoir s’il existe d’autres stratégies de stabilité à travers le superordre des ongulés. 
Finalement, il s’agit de déterminer si les femelles chamois préfèrent s’associer avec des 
individus apparentés génétiquement. Les précédentes études chez certains ongulés montrent 
que certaines espèces répondent à des associations préférentielles basées sur l’apparentement 
(de Silva et al., 2011; Godde et al., 2015; Nituch et al., 2008), tandis que d’autres non (Festa-
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Bianchet 1991; Hirsch et al. 2013). La réalisation de ces objectifs de recherche sera une 
première chez le chamois. 
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CHAPITRE 2 :  
THE SOCIAL ORGANIZATION OF FEMALE CHAMOIS IN A PROTECTED AREA 
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Introduction de l’article 
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L’association entre les individus d’une population forme la base des relations sociales. 
L’ensemble de ces associations mène à une organisation sociale. D’une espèce à une autre, le 
type d’organisation sociale est variable. Elle peut répondre à un apparentement génétique ou 
simplement à une association préférentielle. L’organisation sociale est toutefois dépendante 
des variables démographiques ainsi qu’écologiques. De ce fait, pour la grande majorité des 
mammifères, l’organisation sociale varie à travers le temps. La surveillance à long terme est 
nécessaire pour mieux comprendre comment les relations sociales évoluent et quels sont les 
coûts et les avantages de l’organisation sociale d’une espèce donnée. En utilisant la technique 
des réseaux sociaux, cet article décrit pour la première fois l’organisation sociale du chamois 
femelle de façon statistique. De plus, grâce à un suivi longitudinal d’une population marquée 
de chamois femelles, nous décrivons l’évolution des relations sociales. Les auteurs de cet 
article sont Mikael Larose et Marco Festa-Bianchet. En plus de participer à la rédaction, 
Marco a effectué plusieurs révisions. De 2010-2012, les données terrain ont été relevées et 
utilisées lors de la maitrise d’Audrée Morin. Plusieurs commentaires, corrections et conseils 
ont également été apportés par Cédric Frenette-Dussault. J’ai contribué à ce projet de 
recherche en m’impliquant dans plusieurs aspects du projet. Avec les ressources du laboratoire 
de génétique de Dany Garant (UdeS), j’ai extrait l’ADN de tous les échantillons d’individus 
marqués. Pour la création de l’article, j’ai élaboré mes objectifs de recherche, j’ai effectué 
toutes les analyses statistiques et j’ai rédigé l’article.  
L’article sera soumis à  the Italian Journal of Mammalogy en juillet 2016 
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2.1. Abstract 
 
 
 
Social network analysis has improved our understanding of relationships in animal societies. 
Although variability in social structure has been documented, we know little about how that 
structure varies over time within a population. Changes in relationships over time can provide 
insight on the stability of social organization considering demographic and ecological 
variables. Using network analysis, we investigated the social organization of 98 marked 
female chamois (Rupicapra rupicrapra) in the Alpi Marittime Natural Park, Piedmont, Italy. 
The study site is at 1700 to 3000 meters elevation. We found that female chamois tend to form 
distinct communities. Community membership is generally stable over time and female 
chamois keep similar social relationship across years. The few females that switched 
community from one year to the next tended to have fewer social links or be seen in smaller 
groups than females that did not change community. Our genetic analyses suggest that social 
organization is not strongly kin-structured.  
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The causes and consequences of sociality have long been a prime focus in ecology and 
evolution (Dunbar and Shultz, 2010). Social behaviour can confer benefits ranging from 
reduced risk of predation to assistance in parental care to improve foraging efficiency 
(Whitehead, 2008; Krause and Ruxton, 2002). The structure of the social network, comprised 
of all bonds among individuals that may interact, is an important component of a species’ 
social system, and it includes the relative frequencies of interactions among different 
individuals (Lusseau, 2003; Williams and Lusseau, 2006; Wootton, 2015). The social 
organization of a population can be quantified by social networks that summarize the 
associations between individuals, using the pattern of interactions among them (Whitehead, 
1997). Social network analysis can assess whether associations between individuals are 
random or structured according to individual preferences or specific factors such as sex, age, 
reproductive status or kinship (Whitehead 2008). Many studies have used social network 
analysis to quantify the diversity of social organization existing in different species. For 
example, when social organization is based on kinship, related individuals associate with each 
other (Archie et al., 2006; Holekamp et al., 2012; Möller et al., 2006).  In other cases, 
however, preferred associations can be among individuals of the same age or sex, which often 
have similar foraging or social behaviours (Lusseau and Newman, 2004). Two individuals 
sharing the same behavioural strategy may have a higher tendency to associate, a phenomenon 
known as homophily (Mann et al., 2012).  
 
 
 
Several studies have used social network analysis to identify the potential benefits of sociality 
(Whitehead, 2008; Krause and Ruxton, 2002), but sociality can also involve fitness costs such 
as parasite and disease transmission (Loehle, 1995), as reported in Tasmanian devils 
(Sarcophilus harrisii) (Hamede et al., 2009) and in African Buffalo (Syncerus caffer) (Cross et 
al., 2004). Social organizations can be complex and vary from one species to another (Lusseau 
et al., 2006). For some species, however, gregariousness does not imply a complex social 
organization. In many species of large herbivores, gregariousness appears to be mostly an 
!
!
&+!
adaptation to reduce the risk of predation (Hunter and Skinner, 1998; Molvar and Bowyer, 
1994) and individuals do not show obvious social preferences.  For example, in bighorn sheep 
(Ovis canadensis), individual ewes do not have strong preferred associations with other 
individuals, leading to fluid groups (Festa-Bianchet, 1991). Eastern grey kangaroos (Macropus 
giganteus) are also gregarious with a fission-fusion grouping behaviour, but do not appear to 
associate with preferred partners (King et al., 2015). In contrast, other species show strong and 
consistent associations among particular individuals, for example many primates and 
cetaceans (Randic et al., 2012; Silk et al., 2010).  Clearly, in some species the benefits of 
gregariousness can be obtained by forming groups with almost any other conspecific, while in 
other species animals prefer to associate with specific individuals. 
 
 
 
In a social network where not everybody interacts equally with everybody else, some 
individuals are more likely to interact with each other than with other members of the 
population (Schülke et al., 2013), leading to the formation of identifiable ‘communities’, 
where interactions are more likely within than between communities (Whitehead, 2008). 
Communities can be spatially segregated (Wolf et al., 2007) or they may show some spatial 
overlap (Carter et al., 2013), suggesting that social preferences are not always simply due to 
differences in the location of home ranges. Social communities have been quantified in 
herbivores including giraffes (Giraffa camelopardalis), feral goats (Capra hircus), soay sheep 
(Ovis aries) and several primates (Coulson et al. 1999; Ramos-Fernández et al. 2009; Carter et 
al. 2013). Community formation can arise by preferential association among individuals 
sharing similar characteristics (Mann et al., 2012). Forming a social community with other 
animals that share the same behavioural strategies may advantage individuals. Bottlenose 
dolphins (Tursiops truncatus) use inner-community information to cooperate to facilitate 
access to food resources (Daura-Jorge et al., 2012). Evidence is mounting that such strong 
affiliative relationships offered by community formation can affect individual fitness (Carter 
et al., 2009). Communities can facilitate cooperative hunting in social carnivores (Macdonald, 
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1983), cooperative rearing of young in many birds (Hatchwell, 2009) and defence against 
predators in many mammals (Silk, 2007).  
 
 
 
Community stability is an important aspect of the ecology of several species (Lusseau et al., 
2006). Strong social bonds are more likely to develop if groups are stable (Stanley and 
Dunbar, 2013). Over time, groups can merge (fusion) or split (fission) resulting in fusion-
fission dynamics (Archie et al. 2006; Wey et al. 2008; Holekamp et al. 2012; Vander Wal et 
al. 2015). Therefore, changes in group composition over time (Pinter-Wollman et al., 2014) 
may influence whether dyadic relationships will develop and how they may affect social 
organization (Hinde, 1976). Despite their importance, however, little is known about temporal 
changes in group composition, because long-term data on marked individuals are needed to 
track the evolution of relationships over time (see review: Pinter-Wollman et al., 2014). 
Research on long-term stability of social bonds has mainly focused on highly social cetaceans 
and primates (Cantor et al., 2012; Ramos-Fernández et al., 2009). Only a dozen studies 
address temporal dynamics in ungulates, carnivores, birds, fishes and invertebrates 
collectively (Pinter-Wollman et al., 2014). For example, environmental change such as 
drought can affect hierarchical group structuring (de Silva et al., 2011) or the spread of a 
disease within a population (Cross et al., 2004). The stability in community membership over 
the years is an important aspect of the social structure of gregarious animals.  In female 
chacma baboons (Papio hamadryas ursinus), females with stronger and more stable social 
bonds live longer than those who form weak and unstable relationships (Silk et al., 2010). In 
eastern grey kangaroos, Carter et al. (2009) suggested that individuals may obtain energetic 
benefits by associating with certain individuals or avoiding others. Females appeared to graze 
more efficiently when near an individual with whom they associated more because they 
dedicated less time to antipredator vigilance. Thus, strong and stable social bonds across time 
with known individuals may have important fitness consequences (Schülke et al., 2013) in 
some species. Few studies, however, have examined the characteristics of animals that stay or 
!
!
&-!
leave social groups from one year to another. It therefore remains unclear what may lead some 
individuals to change communities. 
 
 
 
The social structure of a population is inevitably affected by demographic processes such as 
mortality, birth, immigration and emigration (Hinde, 1976). In many animal societies, females 
form long-term relationships with relatives (Frère et al., 2010), and associations among kin are 
long-lasting (Archie et al., 2006; Silk et al., 2010) and may select against female dispersal. 
Long-term bonds, however, can only develop if adult survival is high (Festa-Bianchet, 1991). 
When survival is low or lifespan is short, there may be fewer advantages in associating with 
kin simply because fewer adult kin will be available (Gillis et Krebs, 2000). In many 
mammals, females are phylopatric and remain within their natal group, providing an 
opportunity for kin associations (Rossiter et al., 2002). To form kin-based groups, enough 
related individuals must survive and not disperse (Gillis et Krebs, 2000).  Female relatives 
may remain in close proximity to cooperate in predator avoidance (Silk et al., 2010) and assist 
each other in infant-rearing as seen in many birds (Hatchwell, 2009) and mammals (Williams 
et al., 2013). Second, transfer of information among kin may promote cooperative foraging 
and aid in locating food (Rossiter et al., 2002). Third, females may gain higher reproductive 
success by forming coalitions with kin (Möller et al., 2006; Silk et al., 2010), especially when 
dominance has a strong effect on reproductive success (Côté et Festa-Bianchet, 2000). Kin-
based social structures have been found in many mammals such as spotted hyenas (Crocuta 
crotuta), African elephants, mountain goats (Oreamnos americanus) and dolphins (Archie et 
al., 2006; Godde et al., 2015; Holekamp et al., 2012; Möller et al., 2006). Associating with kin 
can also involve costs. Females baboons who associate with relatives may take greater risks in 
defending close kin against distant kin (Silk, 2002).  In some species of mammals, however, 
females are phylopatric but do not exhibit kin structuring. Festa-Bianchet (1991) found that 
kinship plays a limited role in the social system of bighorn sheep. Lack of kin association has 
also been observed in racoons (Procyon lotor) (Hirsch et al., 2013). However, Hirsch et al. 
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(2013) claim that associations between specific individual were strong, indicating that 
preferred associations were based on criteria other than genetic relationship. 
 
 
 
In this study, we examined the temporal dynamics of community structure in wild female 
chamois (Rupicapra rupicapra) over seven years. Female chamois are an appropriate model 
for the study of social structure organization because they are gregarious and appear to be 
phylopatric (Loison et al., 1999), so that they may be expected to associate with their adult 
relatives. Groups are usually composed of females and their young (Couturier, 1938). Outside 
the mating season, chamois show strong sexual segregation (Loison, 1995).  Chamois are 
long-lived (Loison et al., 1999) providing opportunities for adult female kin to overlap in time. 
We had three objectives: 1) determine whether female chamois form communities, 2) quantify 
the stability of communities over time and 3) determine whether female chamois associate 
preferentially with related individuals.  
 
 
 
To achieve these objectives, we analyzed 5 years of group observations and 146 genetic 
samples of marked female chamois in the Parco delle Alpi Marittime, Italy. To assess social 
structure, we used the social network approach (Wey et al. 2008) for 98 marked female 
chamois. Little is known about the social structure of chamois (Gerard and Richard-Hansen, 
1992) and no detailed network analysis has been done on marked individuals. First, we will 
look for evidence of community formation. We then asses community stability over 
consecutive years and determine whether community structure is affected by genetic 
relationship. This work advances our understanding of the ecological and genetic causes of 
community formation as well as community stability over time in alpine chamois. Moreover, 
social structure is important for management and conservation (Williams and Lusseau, 2006). 
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In exploited populations, the removal of some individuals can alter the flow of information 
leading some communities to break up (Williams and Lusseau, 2006).  
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2.2. Materials and Methods 
 
 
 
2.2.1. Study area, captures and field observations. 
 
 
 
This study took place in the Valasco Valley, Parco Naturale Alpi Marittime, Italy (44°12’N, 
7°16’E). The study area covers 23 km2 at about 1200 m a.s.l. Field observations and captures 
took place between May and September. From 2007 to 2014, 216 chamois (78 males and 138 
females) were captured by up-net and dart gun (Dematteis et al., 2010, 2009). The 
reproductive status of females was assessed based on lactation status and palpation to 
determine gestation (Dematteis, 2005). From each captured individual, we collected a tissue 
sample from the ear for DNA analyses.  All captured chamois were individually marked with 
ear tags. Those 2 years and older also received a visual collar. Most females were also fitted 
with radio collars. Chamois were observed at elevations of 1200 to 3000 meters from late May 
to mid-September 2010 to 2014. 
 
 
 
Other ungulates in the study area included ibex (Capra ibex) and, at lower elevations, roe deer 
(Capreolus capreolus) and wild boar (Sus scrofa). Predators included wolves (Canis lupus) 
(Fabbri et al., 2007), red fox (Vulpes vulpes) and golden eagles (Aquila chrysaetos) (Bocci et 
al., 2010; Rughetti and Festa-Bianchet, 2010). Hunting has been prohibited since 1980 (Bocci 
et al., 2010). From late May to mid-September, the study area was regularly searched on foot, 
from a well-established network of hiking trails. When chamois were seen, observers noted 
group composition, including sex-age class and identity of marked animals, and geographic 
location using a map. Observations were made with binoculars at distances ranging from 30 to 
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500m. To be considered a member of a group, an individual had to be within 50 meters of the 
closest group member (Boschi and Nievergelt, 2003), so that all members of a group were 
aware of the position and behaviour of other group members (Hinde, 1976).  
 
 
  
!
!
'(!
2.2.2. Network analysis 
 
 
 
To reduce possible bias from individuals seen infrequently (Best et al., 2013; Carter et al., 
2013; Farine and Whitehead, 2015), chamois observed fewer than 6 times in a given year were 
excluded from analyses. We used data collected from 2010 to 2014, when a larger sample of 
marked animals was available. Observations at the capture site were excluded because 
attraction to a bait can modify the natural associations among individuals (Côté, 2000). We 
only considered females, since males tend to be solitary and some are territorial (Corlatti et al., 
2012). Each year, marked females were observed 6-30 times (mean±SD= 11±4; median=10). 
Group size (including marked and unmarked chamois) ranged from 1 to 27 (mean±SD= 11±4; 
median=3). The number of marked females in groups that included at least one marked female 
ranged from 1 to 13 (mean±SD= 4±2; median=3). We accepted the Gambit Of the Group 
(Whitehead, 2008), and assumed that all individuals in a group potentially associated with all 
other individuals in that group (Franks et al., 2009). We used social network analysis to 
quantify social organization at the individual, community and population levels (Croft et al., 
2011). A network is composed of nodes and edges: here each node represents a marked female 
and edges represent the association between two chamois. These tools can also be used to 
understand the temporal dynamics of social relationships (Best et al., 2013), by comparing 
relationship in the same network at different times.  
 
 
 
Assuming dyadic associations among all group members, we calculated the "Half- Weight 
Index" (HWI) to quantify associations, one of the most used indices for social network 
analysis (Cantor et al., 2012; Carter et al., 2013; Godde, 2011; Lusseau, 2003; Lusseau et al., 
2006).  
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This index is described by: 
 
where x represents the number of times individuals (a and b) are observed together, «ya» is the 
number of times that individual "a" is observed and «yb» is the number of times that individual 
"b" is observed  (Whitehead, 2008). This index estimates the proportion of time that two 
individuals are seen together and varies from 0 when individuals are never together to 1 when 
they are always observed together. To control for differences in gregariousness among 
individuals, we also calculated the HWIg index (Godde et al., 2013). A comparison of social 
network metrics for the HWI and HWIg indices, however, revealed that they were strongly 
correlated (r=0.88 and r=0.91 for centrality and closeness respectively).  Therefore the HWI 
was used for all analyses presented here. 
 
 
 
2.2.3. Community structure  
 
 
 
We used the Girvan-Newman algorithm (Girvan and Newman, 2002) to detect community 
structure within the social network each year. This method uses the edge betweenness metric, 
which quantifies how often a node (an individual chamois) is located in the shortest path 
(measured by the betweenness metric) between other nodes in the network. An edge that is 
frequently crossed indicates a high level of betweenness (Lusseau et al., 2006). To find strong 
divisions within the network, the edge with the highest betweenness is removed and 
betweenness of the resulting new network is recalculated. Eventually, this process leads to the 
formation of discrete communities. This step is repeated until no more edges remain. To select 
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the best division of the network into communities, we calculated the modularity index (Q) 
(Fortunato, 2010; Newman, 2006). Each time an edge is removed, the modularity index is 
recalculated. The highest modularity represents the best division of the network. This index 
quantifies the number of edges running within and between communities and ranges from 0 to 
1. If the network is strongly subdivided into communities, there should be strong links within 
each community and few links among communities, leading to a high Q value (Williams and 
Lusseau, 2006). A value of 0 indicates that the community structure is not different from 
random. Values higher than 0 indicate non-random structure in the network, suggesting the 
presence of communities (Newman, 2006). A Q value approaching 0.3 indicates that there are 
distinct communities and one of 0.7 suggest strong distinct communities within the network 
(Newman and Girvan, 2004). To assess community detection, we used the igraph package 
(Csardi G. et al., 2006) in the statistical software R (Development Core Team 2015). We used 
the edge betweenness community function.  Schematic representation of the network was done 
using Visione (Brandes and Wagner, 2004). 
 
 
 
2.2.4. Temporal stability in social structure 
 
 
 
The temporal stability of a social structure over successive years can be assessed either as 
community membership or by the persistence of dyadic relationships.  We explored both 
levels. To assess temporal dynamics of the network across years, we used the «snapshot» 
approach, aggregating data to generate a network for each year (Pinter-Wollman et al., 2014). 
We then compared pairs of consecutive years from 2010 to 2014, including only females seen 
in both years, to investigate variation in community membership of marked females from one 
year to another. If a female was assigned to a different community in consecutive years, her 
community membership changed. This change in community membership would cause a 
!
!
'+!
change in the social structure. To investigate the change in relationships between years, we 
compared year-specific HWI matrices and tested for correlations between successive years 
using Mantel tests with 1000 permutations (Manly, 1986). To perform those correlations 
between matrices, we used R (Development Core Team 2008) and the Mantel test in the 
package ecodist (Goslee et al., 2007). To identify the main ecological and biological factors 
affecting change in community membership, we constructed general linear mixed models 
(GLMMs) using the lme4 package (Bates and Maechler, 2010) to compare females that did 
and did not change community. We controlled for random effects (ID and year) in all models 
and used a backward stepwise selection procedure. The full model was: Community change 
from t to t+1 (Yes or No) ~ female age + reproductive status (kid/no kid) + number of social 
links + mean group size + HWI + number of observations. The variable ‘mean group size’ 
included all chamois (marked and unmarked, male and females) observed in groups where the 
focal female was seen. Using a backward stepwise selection procedure, we compared models 
until removing a variable led to a significant change in p-value. Marginal variances (pseudo-
R2) of the final selected models were determined using the arm package and the Nakagawa and 
Schielzeth (2013) method.  
 
 
 
2.2.5. DNA extraction and microsatellite analyses 
 
 
 
We extracted DNA from 146 ear tissue samples collected between 2007 and 2014 and 
preserved in 95% ethanol. DNA extractions were carried out as described in Chambers et 
Garant (2010). DNA concentration for each sample was determined using gel electrophoresis. 
Each final sample was diluted to a concentration of 5µg/ml for polymerase chain reaction 
(PCR). The microsatellite amplification was performed using a set of 5 microsatellites 
developed for alpine chamois (Pérez et al., 2000, Soglia et al., 2005) using a GeneAmp PCR 
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System 9700 thermocycler (Applied Biosystems, Foster City, CA). After adding 0.15µl of 
GeneScan LIZ internal standard (Applied Biosystems) and 8.35µl HI-DI Formamide (Applied 
Biosystems) to 1.5µl PCR final products, PCR products were visualized using AB 3130x 
capillary DNA sequencer (Applied Biosystems). Multiplex PCR conditions and mixture 
recipes are listed in table S2.1 and S2.2. The allele sizes were assessed using GenMapper v4.1 
(Applied Biosystems). 
 
 
 
2.2.6. Kin relationships 
 
 
 
To determine if related females associated with each other, we first calculated the pairwise 
relatedness coefficient (r) between all female dyads (Goodnight and Queller 1999; Queller and 
Goodnight 1989).  We then compared the pairwise relatedness coefficient with the HWI value. 
We used KINGROUP v2, using maximum likelihood to calculate the deviation from Hardy-
Weinberg equilibrium for each locus and to calculate observed and expected heterozygosity of 
each locus (Konovalov et al., 2004). Assessments of the significance of the linkage 
disequilibrium were adjusted by the Boneferroni method, correcting for multiple tests (Rice, 
1989). Pairwise r was estimated using KINSHIP (Goodnight and Queller 1999; Queller and 
Goodnight 1989). This pairwise estimator use information from co-dominant genetic markers. 
They are useful to study kinship structure. We constructed year-specific matrices of HWI and 
pairwise r.  We used the package ecodist (Goslee et al., 2007) from the R software to perform 
a full Mantel test with 1000 permutations between HWI matrices and the pairwise relatedness 
matrices. We also analyzed the deviation from the Hardy-Weinberg equilibrium by using a 
chi-square goodness-of-fit test with 1000 iterative algorithm based on the difference between 
observed and expected frequency of homozygotes. 
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2.3. Results 
 
 
 
2.3.1. Community structure  
 
 
 
Adult female chamois did not associate randomly but formed discernible communities, whose 
number and stability varied among years (Table 2.1 and Figure 2.1). The mean association 
index (HWI) for 2010-2014 was low 0.06±0.01 (X ± SD) , because 76% of dyads were never 
seen together.  Community structure appeared to vary in strength among years. The 
modularity index indicated relatively strong community structure for 2010, 2011 and 2012 
(Q= 0.42; 0.65; 0.49). In 2013 and 2014, however, modularity (Q= 0.20) was not different 
from random. The number of communities identified in 2013 and 2014 was higher than in 
other years (Table 2.1).  
 
Table 2.1. : Number of communities with modularity indices and mean Half Weight Index 
values for marked chamois females at the Valasco Valley in the Parco Alpi Martittime, Italy, 
2010-2014. Community number was determined using the Girvan Newman algorithm 
supported by the modularity index. 
Year 
Number of 
communities 
Modularity 
index 
Number of 
marked 
females 
Mean 
HWI±SD 
2010 3 0.42 13 0.09 ±0.02 
2011 7 0.65 42 0.04 ±0.01 
2012 5 0.49 45 0.06 ±0.02 
2013 14 0.20 38 0.04 ±0.01 
2014 8 0.20 21 0.09 ±0.02 
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Figure 2.1.:  Social network diagram of 7 communities of marked female chamois in 2011, 
based on HWI association indices. The lines represent all dyadic associations greater than zero 
among females. Females in each community are represented by symbols of different shape and 
color.  Community membership was assigned using the modularity index.  
 
 
 
Dyads within each community had much higher mean HWI than the mean HWI of the 
population (Table 2.2; t = 6.672, df = 24, P = 5.63e-07). Communities with more marked 
females had a lower mean HWI value. Some communities consisted of only one marked 
female, that did not regularly associate with any other marked females: for these, we could not 
calculate a within-community HWI. Communities of single marked females were only 
identified in the last two years of study, when the modularity index was low (Table 2.1).  
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Table 2.2 : Communities of female chamois identified in the Valasco Valley, Parco Alpi 
Marittime, 2010-2104. The mean HWI and its standard deviation are reported for each 
community each year, with the number of marked females assigned to each community and 
the difference between the mean HWI of the community and that for all marked females in the 
study population. 
Years Community  
Mean HWI 
±SD  
Number of marked 
females 
Mean HWI 
difference 
2010 
1 0.47 ±0.01 4 0.38 
2 0.19 ±0.03 7 0.10 
3 0.17 ±0 2 0.08 
2011 
1 0.22 ±0.01 11 0.18 
2 0.17 ±0.02 9 0.13 
3 0.31 ±0.02 6 0.27 
4 0.3 ±0.01 7 0.26 
5 0.15 ±0.01 4 0.11 
6 0.17 ±0.06 3 0.13 
7 0.15 ±0 2 0.11 
2012 
1 0.19 ±0.02 20 0.13 
2 0.55 ±0.01 7 0.49 
3 0.19 ±0.02 10 0.13 
4 0.37 ±0.02 6 0.31 
5 0.32 ±0 2 0.26 
2013 
1 - 1 -  
2 0.11 ±0.01 16 0.07 
3 0.49 ±0.03 4 0.45 
4 0.13 ±0 2 0.09 
5 0.7 ±0 2 0.66 
6 - 1  - 
7 0.11 ±0.01 3 0.07 
!
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8 0.11 ±0 2 0.07 
9 - 1 -  
10 0.14 ±0 2 0.10 
11 - 1 -  
12 - 1  - 
13 - 1  - 
14 - 1  - 
2014 
1 0.26 ±0.03 8 0.17 
2 0.5 ±0 2 0.41 
3 0.32 ±0.02 6 0.23 
4 - 1 - 
5 - 1 - 
6 - 1 - 
7 - 1 - 
8 - 1 - 
 
 
 
2.3.2. Temporal stability in social structure 
 
 
 
When we considered only females observed in two consecutive years, the number of 
communities detected remained relatively similar (Table 2.3). Modularity indices calculated 
using only these females for each pair of years suggested a persistent community structure, 
except for 2012-2013  (Table 2.2). In general, community stability was high, ranging from 
75% to 85% over consecutive years, as few marked females changed community.  
 
 
!
!
('!
Dyadic relationships for surviving females provided information at a finer scale within each 
community. Matrix correlations indicated strong dyadic stability, with yearly r values ranging 
from 0.61 to 0.81. Marked females tended to have the same social preferences over successive 
years.  
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Table 2.3: Social structure of marked females chamois over consecutive years in the Valasco 
Valley, Parco Alpi Marittime, Italy.  Only females observed in both years are included.  
Stability is the proportion of marked females that remained in the same community in both 
years.  The Matrix correlation is based on the comparison of half-way indices for each dyad in 
successive years. 
Years 
Number of 
communities1 
Modularity 
index 
Number of 
females 
Stability2 
Matrix 
correlation3 
(r) 
2010 3 0.42 
13 85% 0.79 ±7 
2011 3 0.54 
2011 3 0.62 
37 81% 0.81 ±4 
2012 5 0.58 
2012 3 0.32 
26 77% 0.61 ±10 
2013 4 0.19 
2013 4 0.30 
12 75% 0.69 ±9 
2014 3 0.28 
1Community number was determined using the Girvan Newman algorithm support by the 
modularity index. 2Percentages of stability are the proportion of marked females that did not 
change community membership at t+1. 3Matrix correlation was calculated using the HWI and 
the Mantel test with 1000 permutations associated with the CL. 
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Figure  2.2: An example of variation in the social network of female chamois in the Valasco 
Valley, Parco Alpi Marittime, Italy, over successive years. Social communities are represented 
by blue shading for 2011 (a) and 2012 (b), based only on females seen in both years. Yellow 
triangles indicate females that changed community from one year to the next.  
!
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2.3.3. Drivers of community structure and stability 
 
 
Social network analysis revealed two main variables associated with changes in community 
structure and stability. First, the probability that a marked female would change community 
between years decreased as her number of social connections increased (Figure 2.2a).  Second, 
females seen in larger groups in one year are less likely to change community second year 
(Figure 2.2b). The correlation between the number of social connections and average group 
size was weak (r= 0.29): a female could be seen in large groups but have few social links. The 
final model including both variables explained 55% of the year-to-year changes in community 
membership. 
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Table 2.4: Selection of logistic mixed models of the effect of mean group size, the number of 
social links, the reproductive status, the value of HWI and the amount of time a female has 
been seen. Those observations have been conducted on female chamois in the Parco Naturale 
delle Alpi Marittime, Italy, 2007-2014. The selection is based on Akaike’s information (AICc) 
criterion. With each model, marginal pseudo r2 is associated. 
Model description Ka AICc $i wi Marginal pseudo r2 
Mean group size + Number of 
social links 5 76.45 0 0.76 0.55 
Female age + Number of social 
links + Reproductive status + 
Mean group size 
7 80.34 3.89 0.11 0.57 
Female age + Number of social 
links 5 81.28 4.83 0.07 0.35 
Female age + Number of social 
links + Reproductive status + 
Mean group size + HWI 
8 82.77 6.32 0.03 0.57 
Female age + Number of social 
links + Reproductive status 6 83.51 7.06 0.02 0.36 
Full model 9 84.94 8.49 0.01 0.59 
Null model 3 89.31 12.86 0 0 
Female age 4 90.89 14.44 0 0 
A: K, number of parameters, AICc, second-order Akaike information criterion, $i, delta AICc; 
wi, model weight of evidence. 
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Figure 2.4: Probability that a marked female chamois would change social community over 
consecutive years in the Valasco Valley, Parco Alpi Martittime, Italy, 2010-2014 based on (a) 
the number of social links (degree) she had in year 1; and (b) her mean group size, including 
marked and unmarked chamois, when sighted during year 1. In both panels, grey shading 
represents the conditional mean interval given by ggplot geom smooth function. 
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2.3.4. Genetic relationships 
 
 
 
Table 2.5: Size range, number of alleles, observed (Ho) and expected (He) heterozygosity  and 
the probability of a deviation from Hardy-Weinberg equilibrium (P H-W) for 5 microsatellites 
loci in 146 marked chamois, Valasco Valley, Parco Alpi Marittime, Italy.  
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A total of 146 chamois were genotype at 5 microsatellites with an average of 6.8 alleles per 
locus (Table 2.4). Expected heterozygosity ranged from 0.206 to 0.871 while observed 
heterozygosity ranged from 0.182 to 0.862. Those results indicate that we had limited markers 
therefore; we found a weak allelic diversity, limiting the ability to test for genetic relationship. 
Two microsatellites deviated from the Hardy-Weinberg equilibrium (SR-CRSP06 and SR-
CRSP05). After Bonferroni correction, only one locus deviated from Hardy-Weinberg 
equilibrium (SR-CRP06) and this locus was excluded from the subsequent analysis.   
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Table 2.5: Yearly Mantel correlations (r) between matrices of half-way indices and the 
corresponding matrices of pairwise genetic relatedness for marked female chamois observed 
in the Valasco Valley, Parco Alpi Marittime, Italy, each year from 2010 to 2014. Confidence 
limits give an estimate of population- level variation. 
Year  r p-value  Number of marked 
females 
[Confidence 
limits] 
2010 -0.04 0.62 32 -0.14 ; 0.03 
2011 -0.01 0.68 36 -0.06 ; 0.06 
2012 -0.04 0.87 36 -0.07 ; 0.00 
2013 0.01 0.35 38 -0.03 ; 0.06 
2014 0.05 0.24 32 -0.02 ; 0.06 
!
 
 
Over five years, the Mantel test indicated a low and sometimes negative correlation between 
associations measured by HWI and genetic relatedness. Moreover, most (20 of 25) dyads of 
marked females with a relatedness coefficient of 0.50 or greater were not in the same 
community.  
!
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2.4. Discussion 
 
 
 
Female chamois did not associate randomly, but had preferred social partners. Over 
consecutive years, they maintained similar preferred and avoided social partners. This 
cohesive social structuring leads to the formation of identifiable communities, but the strength 
of community organization varies among years. Loison et al. (1995, 1999) suggested that 
female chamois (Rupicapra spp.) live in groups that fluctuate in size over time and that 
subpopulation units exist. Our work is the first to demonstrate that female chamois show 
social structure in form of communities. This type of social structure is commonly seen in 
mammals (Cantor et al., 2012; Carter et al., 2013; Holekamp et al., 2012; Lusseau et al., 2006; 
Stanley et Dunbar, 2013) and is well described in female ungulates including feral goats (Shi 
et al., 2005), African elephants (Archie et al. 2006, Wittmer et al. 2005) and red deer (Cervus 
elaphus) (Conradt, 1998). Communities may lead to benefits such as the transfer of 
information (Daura-Jorge et al., 2012), lower predation pressure (Silk, 2007) and increased 
individual fitness (Cameron et al., 2009; Silk et al., 2010). Carter et al. (2009) show that in 
eastern grey kangaroos, association with preferred partners increased bite rates while foraging 
because less time was spent in antipredator vigilance. In female chamois, community 
formation based on preferred association seems to have energetic benefit and cooperation for 
protection. Predation on chamois can be substantial: in a valley neighbouring our study area, 
chamois accounted for 77% of wolf diet (Boitani et al., 2005). Several studies indicate that 
gregariousness can reduce the risk of predation (Hunter and Skinner, 1998; Molvar and 
Bowyer, 1994). Our findings of community formation suggest that preferred association may 
provide greater fitness benefits to chamois than the simple strong gregariousness seen, for 
example, in bighorn sheep and mountain goats (Festa-Bianchet, 1991; Godde et al. 2015).  
Several authors have suggested that the risk of predation is reduced with the formation of a 
social structure based on identifiable communities (Karczmarski et al., 2005; Kelley et al., 
2011; Wittemyer et al., 2009). Under predation risk, individuals may benefit from associating 
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with reliable partners, including possibly those with good knowledge of escape routes. This 
type of social organization allows better social connectivity and enables individuals to move 
more fluidly through the environment, reducing the risk of predation (Kelley et al., 2011). 
Overall, community social organization may maximize the benefits of sociality (Kao et al., 
2014). 
 
 
 
Community segregation among female chamois is also evident from data on dyadic 
associations. The mean HWI for all dyads over the five years of our study for marked females 
indicates that most of marked females did not associate with each other. To explain this result 
we exclude the possibility of long distance between marked females because our study site 
was only about 23 km2. At this scale, the possible social association between marked females 
is plausible and our results indicate an evident segregation. Overall, 76% of the possible dyads 
of marked females were never seen in the same group. These results are similar to those 
reported for other gregarious species that form communities: 0.07 in female giraffes (Carter et 
al., 2013), 0.02 in bottlenose dolphins (Frère et al., 2010), 0.06 in Guiana dolphins (Cantor et 
al., 2012) and 0.08 to 0.0006 in eastern grey kangaroos females (Best et al., 2013; Carter et al., 
2009). Overall, there is little ecological resemblance among these species but this behaviour 
may be explained by their longevity. Long-lived females may avoid certain conspecific based 
on earlier life experiences leading to social preferences (Carter et al., 2013; Stanley and 
Dunbar, 2013). In female chamois, community structure was generally strong but varied 
among years. Modularity indices varied between 0.20-0.65. Such strong modularity has been 
reported in social mammals like bottlenose dolphins (Q=0.36-0.46) (Lusseau et al., 2006). 
This indicates that associative links within each community were strong and links among 
communities were weak (Figure 2).  
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Social organization varies tremendously among species, seasons and habitats (Krause and 
Ruxton, 2002). Silk et al. (2010) suggested that an individual should seek to belong to a 
community that optimizes its fitness. When that goal is achieved, high community stability is 
expected. This high stability leads to long-term associations, as reported in cetaceans, 
proboscideans and primates (Pépin and Gerard, 2008). Temporal dynamics of female chamois 
sociality displayed high stability on two levels: relationships and community membership. 
From year to year, females tend to have the same choice of preferred associates and remain 
with their community. High modularity indices (Table 2.3) suggest that females in one 
community had few social links with marked females in other communities. This behaviour 
indicates a degree of social complexity, with a preference for maintaining relationships with 
certain individuals (Stanley and Dunbar, 2013). Therefore, it appears important for female 
chamois to keep strong and stable social bonds across time with known individuals. Females 
with stronger stable relationships were much less likely to change community than those with 
fewer social bonds. 
 
 
 
Why do some females change community in successive years? We found that females with 
fewer social links were more likely to switch community. Less social connectivity means less 
social information, possibly leading to social disadvantages or at least to reduce benefits, so 
that females may face lower costs in leaving a community where they only have weak social 
bonds. The number of individuals in a group can also influence the stability of a community. 
Small groups may not provide sufficient protection against predators. The effects of sociality 
and group size on the probability of changing community over time were largely independent, 
because the correlation between the number of social links and group size was weak. Overall, 
female chamois tend to keep preferred association with the same individual and maintain those 
relationships over successive years. 
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We found no kin structuring in the social system of our study population. Varying from strong 
to weak, kin structuring has been described in many mammals including hyenas (Holekamp et 
al., 2012), female sperm whales (Physeter macrocephalus) (Gero et al., 2013), baboons (Silk 
et al., 2010), mountain goats (Godde et al., 2015), wild board (Poteaux et al., 2009), African 
savannah elephants (Archie et al., 2006), female Dorset sheep (Nituch et al., 2008) and has 
been also suggested for female chamois (Loison et al., 2008). We expected that females within 
communities, especially those more often seen together, would be genetically related due to 
philopatry (Loison et al., 2008). Our results, however, indicate that community structure was 
not based on genetic relatedness. This community structure is not unique in free-living animals 
(Hirsch et al. 2013, Festa-Bianchet 1991). However, since we used only 4 microsatellites, we 
could only have detected a strong genetic structure. In addition, we caught very few mother-
kid pairs and therefore did not have a pedigree to confront actual kin relationships with social 
structure.  
 
 
 
Community structure dynamics clearly indicate stability in community membership and in 
associative links between marked females across successive years. However, sub-structuring 
of communities were not based on genetic relatedness, suggesting that another, unidentified 
variable modulated community structure. Ecological factors are known to influence the social 
organization (de Silva et al., 2011). Perhaps some historical event like diseases (e.g. 
Keratoconjunctivitus) (Loison et al., 1996), high snowfall causing high mortality rate 
(Rughetti and Festa-Bianchet, 2010) or winter behaviours that we could not observe affect 
community structure. An accurate description of the social organization can assist 
conservation (Cross et al., 2004).   
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Supplementary material 
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Supplementary Table S2.1 : Microsatellite loci details for multiplex PCR amplification. 
Locus 
Annealing 
temperature 
(oC) 
No. Of cycles Dye 
PCR 
Recipe 
Amount in 
mutiplex%("l) 
Mu%tiplex 
No. 
SR%CRSP01 50 30 VIC B 2.0 2 
SR-
CRSP05 50 30 NED B 2.0 3 
SR-
CRSP06 55 35 NED A 3.0 1 
ETH10 58 35 6FAM A 2.0 3 
BM1258 58 35 6F%M A 2.0 3 
!
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Supplementary Table S2.2 : Polymerase chain reaction recipes for the 5 microsatellite loci 
used in Table S1. Concentrations are listed for a total reaction volume of 10!MB. 
Product A B 
DNTPs (mM) 10 3 
MgCL2 (mM) 10 6 
10X reaction buffer (500mM KCl, 100mM tris-HCL)  10 10 
Fluorescently labeled forward primer ("&) 5 4 
Unlabeled reverse primer ("& )  5 4 
AmpliTaq Gold DNA polymerase (U) (Applied Biosystems)  0,8 0,7 
DNA (ng)  2 2 
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CHAPITRE 3 :  
DISCUSSION GENERALE ET CONCLUSION 
 
 
 
Par l’entremise des techniques d’analyse de réseaux sociaux, ma maitrise apporte de nouvelles 
informations dans le domaine de l’écologie comportementale. À ce jour, nous savons que 
plusieurs espèces animales sont grégaires. Bien que ce statut apporte plusieurs avantages, ce 
comportement est parsemé de subtilités. Déterminer les causes et les conséquences de cette 
grégarité suscite l’attention des écologistes. Mon travail est le premier à quantifier 
statistiquement l’organisation sociale du chamois. À ce jour, seulement des travaux descriptifs 
relatent la structure sociale du chamois. La description de l’organisation sociale est une base 
incontournable dans le domaine du comportement animal. C’est en étudiant et comprenant 
cette dernière que nous pouvons en tirer davantage de notions des systèmes sociaux animal. 
En sus, mon travail a permis d’analyser la stabilité temporelle d’un ongulé alpin. Peu de 
travaux existent sur la stabilité temporelle chez les ongulés (Pinter-Wollman et al., 2014). Mes 
résultats permettent ainsi d’ajouter des notions à cette liste. De plus, mon travail est le premier 
à caractériser la structure génétique d’une population de chamois marqués. En somme, les 
conclusions de mes analyses nous renseignent sur les différents aspects de l’organisation 
sociale chez cet ongulé alpin. 
 
 
 
Dans le but de caractériser les réseaux sociaux, les études peuvent être placées sous quatre 
catégories : soit la description de l’organisation sociale (Wittemyer et al., 2005), l’étude des 
causes et conséquences de la variation individuelle de la position dans le réseau (McDonald, 
2007), l'étude des processus et implications sociales dans la dynamique du transfert de 
l'information (Hamede et al., 2009) et enfin la quantification de la relation entre 
l’environnement et la structure (Pinter-Wollman, 2015). Mon projet de maîtrise s’insère dans 
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deux de ces catégories. Premièrement, il s’agit de décrire et de quantifier l’organisation sociale 
et deuxièmement, de quantifier la position d’un individu dans le réseau sur une échelle 
temporelle. 
 
 
 
En premier lieu, mon travail vise à déterminer si le patron d’association chez les femelles 
chamois est aléatoire ou non. Lorsqu’une population animale démontre une dynamique de 
fission-fusion, les associations sociales peuvent paraitre aléatoires (Aureli et al., 2008). 
L’utilisation des réseaux sociaux peut élucider la dynamique d’association. Nos résultats 
démontrent que les patrons d’associations sociales ne sont pas aléatoires, témoignant ainsi de 
la présence d’une certaine organisation sociale. Chez les femelles chamois, le type 
d’organisation sociale détectée est sous forme de communautés identifiables, mais la force de 
l'organisation communautaire varie selon les années. Nos résultats concordent avec les 
observations précédentes de Loison et al. (1995, 1999), soutenant alors que les chamois 
femelles vivent principalement dans des groupes qui fluctuent en taille au fil du temps et qu’il 
existe des unités de sous-populations. Ce type de structure sociale est souvent observée chez 
les mammifères (Lusseau et al 2006; Cantor et al 2012; Holekamp et al 2012; Carter et al 
2013; Stanley et Dunbar 2013) et est bien décrite chez les ongulés femelles tels que : les 
chèvres sauvages (Shi et al., 2005), les éléphants d'Afrique (Archie et al. 2006, Wittmer et al., 
2005) et le cerf rouge (Cervus elaphus) (Conradt, 1998). Il est donc évident qu’une structure 
sociale sous forme de communauté est omniprésente chez les mammifères sauvages. Plusieurs 
hypothèses tentent d’expliquer cet agencement de structure sociale (Daura-Jorge et al., 2012; 
Mann et al., 2012; Ruckstuhl, 1998; Silk, 2007). Chez les chamois, deux hypothèses menant à 
la formation de communauté distincte sont émises. La première serait l’obtention d’un 
avantage énergétique lors de l’alimentation et la seconde serait un avantage face à la 
prédation. La formation de communauté basée sur une association préférentielle semble avoir 
un avantage au niveau énergétique. Carter et al. (2009) démontrent que, chez les kangourous 
gris de l’Est, l’association avec des partenaires privilégiés augmente le taux de broutement lors 
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de la quête de nourriture. Cela est possible, car moins de temps est alors consacré à la 
vigilance anti-prédatrice. La prédation du loup sur les chamois peut être considérable, et 
depuis la fin des années 1990, les prédateurs comme le loup ont progressivement recolonisé 
les Alpes (Duchamp et al., 2013; Fabbri et al., 2007).  
 
 
 
Plusieurs études indiquent que le comportement grégaire peut réduire le risque de prédation 
(Molvar et Bowyer 1994; Hunter et Skinner 1998 ; Krause et Ruxton, 2002.). Appuyés de nos 
résultats, nous pensons que l’organisation sociale sous forme de communauté pourrait s’avérer 
plus avantageuse qu’un simple comportement grégaire. Divers auteurs relient le risque de 
prédation avec l'observation d'une structure sociale de la communauté (Karczmarski et al 
2005; Wittemyer et al 2009; Kelley et al., 2011). En effet, chez une population à risque de 
prédation, les individus seront plus étroitement associés. Ce type d'organisation sociale permet 
une meilleure connectivité sociale et permet aux individus de se déplacer de façon plus fluide, 
réduisant ainsi le risque d'être attaqué (Kelley et al., 2011). Dans l'ensemble, l’organisation 
sociale sous forme de communauté maximise les avantages du transfert d'information lorsque 
les individus prennent des décisions collectivement (Kao et al. 2014).  
 
 
 
À partir des données sur les associations dyadiques, nos résultats indiquent une forte 
ségrégation communautaire pour les femelles chamois. Au cours des cinq années de notre 
étude, l’indice d’association sociale moyenne (HWIm) pour les dyades femelle-femelle 
marquées (0,07 ± 0,03 ÉT) nous indique qu’en grande majorité, ces dernières ne s’associent 
pas. Dans l'ensemble, 76% des femelles marquées n’ont pas de liens sociaux dyadiques, ce qui 
signifie qu’elles n’ont jamais été vues dans le même groupe. Ces résultats sont similaires à 
ceux rapportés pour d'autres espèces grégaires qui forment des communautés. Par exemple, le 
HWI moyen est de 0,07 chez les girafes femelles (Carter et al 2013), 0,02 chez les grands 
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dauphins (Frère et al., 2010), 0,06 chez les dauphins Guyane (Cantor et al 2012) et 0,08 à 
0,0006 chez les femelles kangourou gris de l’Est (Carter et al 2009; Best et al 2013). 
Globalement, il n'y a aucune ressemblance écologique entre ces espèces, mais ce 
comportement peut être expliqué par la longévité des animaux. Une femelle qui vit longtemps 
pourrait éviter certains de ses congénères sur la base d’expériences antérieures, conduisant à 
des préférences sociales (Carter et al 2013; Stanley et Dunbar 2013).  
 
 
 
Chez les chamois femelles, la structure sociale sous forme de communauté est généralement 
forte, et ce, même si on détecte une variation entre les diverses années de l’étude. Les indices 
de modularité variaient entre 0,20-0,65. Cette forte modularité est également rapportée chez 
les mammifères sociaux comme les grands dauphins (Q = de 0,36 à 0,46) (Lusseau et al., 
2006). Cela indique donc que des liens associatifs au sein de chaque communauté sont forts et 
que les liens entre les communautés sont faibles. Nos résultats démontrent que les chamois 
femelles s’associent fortement avec des femelles se retrouvant à l'intérieur de leur propre 
communauté et ne s’associe pas ou peu avec les autres. Étant donné des recherches antérieures 
réalisées sur les isards (Rupicapra pyrenaica), nous soupçonnons que ni les vallées, ni les 
crêtes ne constituent un obstacle topographique (Loison et al., 1999). De ce fait, nous 
proposons l'idée que les chamois femelles forment des communautés sociales fortes et 
cohésives qui se mélangent rarement. 
 
 
 
La dynamique temporelle des réseaux sociaux est importante. Elle nous offre une vision sur 
les changements des relations sociales à travers le temps. Cette dernière est non négligeable 
s’il l’on veut connaitre comment elles peuvent affecter l’organisation sociale d’une population 
(Pinter-Wollman et al., 2014). Plusieurs études montrent que la stabilité des relations sociales 
a des avantages pour l’aptitude phénotypique de l’individu. En effet, ces liens sociaux peuvent 
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entre autres promouvoir une plus grande longévité (Silk et al., 2010; Stanley et Dunbar, 2013), 
favoriser des bénéfices énergétiques (Best et al., 2013) ou encore réguler la structure 
hiérarchique de la population (de Silva et al., 2011). Nos résultats indiquent que les relations 
sociales d’association dyadique sont fortes et constantes, et la plupart restent les mêmes au fil 
des années. Ce résultat met l’emphase sur la rigidité des communautés sociales. N’ayant 
aucune donnée directe pour expliquer ce phénomène, nous émettons l’hypothèse que cette 
stabilité dans les relations sociales peut procurer des avantages sur le succès reproducteur. Des 
travaux sur des chevaux sauvages démontrent que la stabilité des relations sociales a un impact 
sur leur succès reproducteur (Cameron et al., 2009). La stabilité des relations serait également 
un atout pour diminuer les agressions provenant des mâles, un comportement documenté chez 
plusieurs mammifères (Réale et al., 1996; Galimberti et al., 2000; Nefdt 1995) et le chamois 
(Lovari et Locati 1991). Par ailleurs, des bénéfices énergétiques individuels pourraient être 
notables lorsque les femelles s’associent de façon stable avec d’autres, et évitent de s’associer 
avec d’autres (Carter et al., 2009). Les individus ayant des relations stables passeraient moins 
de temps à être vigilants face aux prédateurs et auraient, par conséquent, de meilleurs 
bénéfices énergétiques. 
 
 
 
Tel que décrit précédemment, les femelles chamois forment des communautés distinctes avec 
des relations sociales dyadiques stables. Cependant, certaines femelles changent de 
communauté d’une année à l’autre.  Nos analyses montrent que le changement de 
communauté est régulé par les liens sociaux et la taille du groupe. Ces variables sont 
largement indépendantes puisque la corrélation entre elles est faible. Les liens sociaux sont 
importants pour un individu, car c’est par ces derniers que l’information se véhicule. Ainsi, le 
nombre de liens sociaux d'un individu indique son importance au sein d’un réseau et donc 
l'influence que ce dernier a sur ses compagnons (Krause et al., 2007; Williams et Lusseau, 
2006). Chez les femelles chamois, un faible nombre de liens sociaux augmente la probabilité 
d’un individu à changer de communauté. La taille du groupe a également un impact sur la 
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probabilité de changer de communauté. En effet, une femelle chamois se trouvant dans un 
petit groupe affiche une plus grande probabilité de changer de communauté l’année suivante. 
Nous avançons l’hypothèse que des groupes de faibles tailles n’offrent pas une protection 
adéquate contre la prédation et par conséquent les femelles tentent de s’incérer dans un plus 
grand groupe. 
 
 
 
Dans le système social de notre population à l'étude, nos résultats indiquent que l’organisation 
sociale n’est pas basée sur des liens de parenté. Une organisation sociale correspondant à une 
structure génétique est documentée chez de nombreux mammifères comprenant les hyènes 
(Holekamp et al. 2012), les femelles cachalots (Physeter macrocephalus) (Gero et al. 2013), 
les babouins (Silk et al., 2010), les chèvres de montagne (Godde et al., 2015),  les sangliers 
(Poteaux et al., 2009), les éléphants de la savane (Archie et al., 2006b), les moutons de Soay 
(Nituch et al., 2008) et elle a également été suggérée chez les chamois femelles (Loison et al., 
2008 ). Nous nous attendions à ce que les femmes au sein des communautés, en particulier 
celles qui sont plus souvent vues ensemble, soient génétiquement apparentées dû au 
comportement de philopatrie décrit chez ces animaux (Loison et al., 2008). Nos résultats 
indiquent cependant que la structure de la communauté ne répond pas à un agencement 
génétique. En revanche, cette organisation  sociale qui ne dépend pas des liens de parenté n’est 
pas unique chez les animaux sauvages (Hirsch et al. 2013, Festa-Bianchet 1991). Dû à des 
difficultés techniques en laboratoire, il fut difficile d’obtenir une diversité allélique à un 
nombre de marqueurs suffisant, ce qui fut limitant pour les analyses génétiques. De plus, nous 
avons retranché des individus des analyses génétiques dus à des problèmes avec certains 
microsatellites. Ces problèmes ont de ce fait diminué nos tailles d’échantillons induisant des 
problèmes de puissance lors des analyses génétiques. Puisque nous n’avons utilisé que 5 
microsatellites, nous aurions pu détecter une structure génétique seulement si elle était forte. 
De plus, nous avons capturé très peu de couples mère-enfant. De ce fait nous ne pouvions pas 
avoir accès à un pédigrée de la population reflétant les relations de parentés réelles. 
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La dynamique de l’organisation sociale sous forme de communauté démontre clairement une 
stabilité ainsi qu’une cohésion dans les relations sociales entre les femelles chamois. 
Cependant, la formation des communautés n'est pas fondée sur une base d’apparentement 
génétique. Ceci suggère qu’un autre phénomène mène à la structure communautaire 
tellequ’une association préférentielle entre certains individus (Hirsch et al., 2013). Toutefois, 
nous recommandons d'utiliser plus de 5 microsatellites pour compléter l'analyse 
d’apparentement génétique. Dans le cas d’une étude postérieure sur la structure génétique chez 
le chamois, il serait impératif d’optimiser le fonctionnement des microsatellites.   
 
 
 
Les facteurs écologiques sont connus pour influencer l'organisation sociale (de Silva et al., 
2011). Peut-être que certains évènements historiques comme les maladies (par exemple la 
Keratoconjunctivitus) (Loison et al., 1996), des chutes de neige importantes provoquant un 
taux de mortalité élevé (Rughetti et Festa-Bianchet, 2010) ou le comportement d'hivernal 
puissent affecter la structure des communautés. Grâce à ces travaux, une description précise de 
l'organisation sociale peut être utilisée à des fins de conservation (Cross et al., 2004). Dans le 
cas d'une éclosion de maladie épidémique, l’analyse de réseau peut cibler l'individu important 
pour ainsi l’enlever (Williams et Lusseau 2006), réduisant alors la transmission de la maladie 
afin de garder les individus des autres communautés en bonne santé.   
 
Nos résultats de réseaux sociaux font abstraction du phénomène de prédation. Cependant, il 
est connu que la prédation a pour effet de faire varier indirectement la structure sociale d’une 
population via un effet démographique négatif (Festa-Bianchet et al., 2006) et/ou un effet de 
comportement grégaire (Festa-Bianchet, 1991). Étant donné que le loup recolonise 
progressivement les Alpes (Duchamp et al., 2013; Fabbri et al., 2007), il serait intéressant de 
continuer les observations de socialité dans le but de tester l’hypothèse qu’une augmentation 
d’une pression de prédation aura pour effet d’augmenter la cohésion sociale au sein des 
communautés et voir même extracommunautaires. 
!
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Nos résultats démontrent que l'organisation sociale d'une population dépend de l'échelle 
temporelle à laquelle les associations sont observées. La structure sociale évolue dans le 
temps. La surveillance à long terme est nécessaire pour mieux comprendre les coûts et les 
avantages de l’organisation sociale sous forme de communauté et d'explorer les changements 
temporels. De ce fait, nous croyons qu’il est nécessaire de continuer les observations 
d’associations sociales dans le but de pouvoir étudier en quoi les relations sociales affectent 
l’aptitude phénotypique des femelles. Nous recommandons également une meilleure technique 
de capture qui sera plus efficace. De plus, davantage de jeunes chamois doivent être capturés 
et marqués pour permettre un meilleur portrait de la structure sociale et génétique. 
 
En somme, les études des réseaux sociaux animales sont de plus utilisées. De nouveaux 
concepts et méthodes sont développés et étudiés pour comprendre la socialité chez les 
animaux. Tel que décrit dans mon travail de maitrise, il existe une multitude d’études 
décrivant l’organisation sociale, et ce à travers divers taxa. Cependant, trop peu d’études font 
le parallèle entre ces diverses espèces. Le laboratoire de recherche du professeur Marco Festa-
Bianchet regorge de données sur plusieurs espèces d’ongulés et de macropodes. Il serait 
intéressant d’examiner de façon comparative les réseaux sociaux présents chez ces diverses 
espèces et pour ainsi essayer d’y trouver des parallèles sur l’organisation sociale.  
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